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Het verband tusschen populatie-dichtheid van gastheer 
en parasiet bij sommige tropische insecten 

door 

Dr. J. VAN DER VECHT 


Tropische insecten ! Soortenrijkdom, prachtige kleuren en bizarre 
vormen, merkwaardige levensgewoonten, zij hebben reeds vele en¬ 
tomologische pennen in beweging gebracht. Maar de tropen hebben 
op het gebied van de insectenstudie nog méér aantrekkelijkheden. 
Oók voor den landbouw-entomoloog, die zich uit hoofde van zijn 
vak speciaal met het schadelijk gedierte bezig houdt, en die zich 
daarbij vooral interesseert voor de factoren, welke van invloed zijn 
op het individuen-aantal, of wel de populatie-dichtheid, van zijn 
onderzoeksobjecten. 

Want waar vindt men voor de bestudeering daarvan zulke ideale 
condities als in een tropisch land ? De nagenoeg constante tempe¬ 
raturen maken het hier mogelijk den temperatuurfactor, die in de 
gematigde streken vaak zoo ,,hinderlijk” overheerschend is, prac- 
tisch uit te schakelen. Meer dan elders heeft men daarom in de 
tropen gelegenheid om bijzondere aandacht te besteden aan de 
biologisch eigenlijk zooveel interessantere factoren : voedsel en na¬ 
tuurlijke vijanden. 

Wanneer men dan nog de kans krijgt, een insect, dat zich voor 
een dergelijke studie uitzonderlijk goed leent, langdurig en intensief 
te observeeren, dan is er eigenlijk maar één bezwaar, en dat is, dat 
men bij het veldwerk in de tropen de wintersche rustperiode mist, 
om de resultaten eens rustig te overdenken en met behulp van de 
literatuur uit te werken. 

Wellicht is dat de reden, dat we, bij het vele werk dat in Indië 
op dit gebied reeds is verricht, min of meer ten achter zijn gebleven 
met het uitwerken van de theoretische basis van onze onderzoe¬ 
kingen. Ik acht dit een belangrijk gemis, en grijp daarom het ver¬ 
zoek van de Redactie om een bijdrage voor dezen feestbundel te 
leveren gaarne aan voor een korte bespreking van het in den titel 
vermelde onderwerp. 

Wel ligt dit onderwerp in zoo verre op het terrein der toegepaste 
entomologie, dat de practische beteekenis daarvan voor de bestrij¬ 
ding der schadelijke insecten in de tropen moeilijk kan worden on¬ 
derschat, maar het is toch een kwestie, waarmee ook de liefhebber- 
entomoloog te maken krijgt. Welke vlinder-verzamelaar in Indië 
heeft zich niet de vraag gesteld, waarom bepaalde soorten soms 
lokaal in geweldige aantallen optreden, om dan weer geruimen tijd 
practisch onvindbaar te zijn ? 
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Het insect, dat mij vooral aanleiding gaf, mij in het vraagstuk van 
de verhouding in getalssterkte tusschen gastheer en parasiet te ver¬ 
diepen, is Artona (vroeger Brachartona) catoxantha Hamps. (fam. 
Zygaenidae), een in Indië welbekende vijand van de klapper of 
kokospalm. De rupsen van deze soort worden tot ongeveer 12 mm 
lang en voeden zich met klapperblad ; zij zijn gewoonlijk vrij zeld¬ 
zaam, doch zoo nu en dan treden zij plaatselijk in zulke enorme 
aantallen op, dat eenige honderden, soms ook duizenden, klapper- 
boomen in korten tijd van vrijwel al hun bladgroen worden beroofd. 
Soms blijft de plaag tot het eerst aangetaste complex, de zg. 
„haard”, beperkt, maar vooral in Midden-Java, waar zulke haarden 
veelvuldiger ontstaan dan elders (10—30 per jaar), volgt dikwijls 
een aanzienlijke uitbreiding, welke maanden lang kan aanhouden. Er 
zijn daar zelfs Artona -plagen geweest, welke eerst na enkele jaren 
tot staan kwamen. Zoo ontstond bijv. in 1935 een haard in Zuid- 
Djokjakarta, van waar uit de plaag zich in de volgende drie jaren 
geleidelijk over een gebied van ongeveer 300 km 2 verspreidde; 
daarbij werden ongeveer 1.200.000 boomen kaalgevreten, welke als 
als gevolg daarvan ± \ l /2 jaar geen vrucht droegen, hetgeen neer¬ 
kwam op een schade van meer dan f 800.000,—. Vroeger bestond 
de bestrijding van de Artona-plaag uit het tijdig afkappen en ver¬ 
branden van de bladeren der eerst aangetaste boomen, doch in de 
laatste jaren werd met groot succes bespuiting met derrispoeder- 
suspensies toegepast (v. d. Vecht, 1939). 

Reeds bij het begin van mijn bemoeienis met de Artona-plaag 
(1937) heeft de vraag naar de mogelijke oorzaken van de plotse¬ 
ling optredende gradaties mijn belangstelling gewekt. Bij nadere 
beschouwing bleek echter, dat deze vraagstelling niet geheel juist, 
of althans onvolledig is. 

Er is nl. vastgesteld, dat Artona in practisch alle klapper-aan- 
plantingen in Midden-Java geregeld voorkomt, zij het dan ook in 
gewoonlijk geringe aantallen. Dit laatste is een opmerkelijk feit, 
want schijnbaar zijn de voorwaarden voor een snelle vermeerdering 
van dit insect bijzonder gunstig. De weinig variabele ontwikkelings- 
duur bedraagt slechts ongeveer vijf weken ; de vlinders vliegen on¬ 
geveer een week, in welke periode het $ 50—80 eieren kan leg¬ 
gen ; er is geen diapause, en er ontwikkelen zich dus per jaar 9 
generaties achtereen. Ten slotte nog een in dit opzicht heel belang¬ 
rijk punt, nl. het voedsel : dit is het heele jaar door — afgezien 
van het geval dat overbevolking optreedt — in onbeperkte hoeveel¬ 
heden aanwezig ; behalve de zeer jonge en zeer oude worden alle 
bladeren van den klapper door de rupsen aangetast. 

Deze gegevens kennende, komt men tot de veronderstelling, dat 
er bepaalde factoren zullen zijn, welke de ontwikkeling van de 
Artona-populatie reeds bij betrekkelijk geringe dichtheid sterk af¬ 
remmen. En het ligt dan voor de hand, aan te nemen, dat het uit¬ 
vallen van één of meer van dergelijke factoren verantwoordelijk moet 
worden gesteld voor de gevallen, waarin abnormaal sterke vermeer- 
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dering optreedt en de populatie-dichtheid in korten tijd snel toeneemt* 
We moeten de hierboven opgeworpen vraag dus uitbreiden, en 
wel in dien zin, dat we allereerst moeten trachten een beeld te ver¬ 
krijgen van hetgeen er gebeurt in „normale” omstandigheden, d.w.z. 
bij geringe populatie-dichtheid. Bij de meeste insecten is onderzoek 
hieromtrent niet eenvoudig, want juist als er weinig individuen te 
vinden zijn, is het verzamelen van voldoende gegevens uitermate 
kostbaar en tijdroovend. In dit geval deed zich echter de voor ons 
doel zeer gelukkige omstandigheid voor, dat het voor een effectieve 
toepassing van de bestrijding noodig is, in de klappergebieden waar 
Artona vaak als plaag, optreedt, geregeld onderzoekingen in te 
stellen omtrent den toestand van de populatie van dit insect, In de 
bevolkingsaanplantingen was deze controle noodzakelijkerwijze ta¬ 
melijk grof, doch op de klapper-onderneming „Balong” nabij Japara 
kon een veel intensiever systeem van onderzoek worden toegepast. 
In dezen, ongeveer 20—25 jaar ouden aanplant, groot 800 ha, elk 
met 100 klappers, werd iedere zes weken door een geroutineerden 
mantri een rondgang gemaakt, waarbij per ha 8 bladeren werden 
gekapt (d= 3% 0 van het totale aantal), welke ter plaatse nauw¬ 
keurig werden onderzocht. Alle daarbij aangetroffen Arfona-stadia, 
-parasieten, etc. werden verzameld en door ons in Buitenzorg nader 
bestudeerd. Dit onderzoek werd gedurende ruim drie jaar (1938— 
eind 1941) verricht, zoodat het dus ruim 30 generaties omvatte. 

Ik merkte reeds op, dat Artona voor een dergelijk populatie- 
onderzoek uitermate geschikt is, doch moet dit hier nog even na¬ 
der toelichten. In de eerste plaats variëert het klapperblad zoo wei¬ 
nig in grootte, dat het zeer goed kan worden gebruikt als een maat¬ 
staf voor de populatie-dichtheid ; gewoonlijk werd deze uitgedrukt 
in het aantal levende stadia per 100 bladeren. De tellingen leveren 
de volgende gegevens op : Artona : eieren, larven (ingedeeld in vijf 
stadia, I—V), cocons (met praepupa, met pop, of leeg) ; de parasiet 
Apanteles artonae Rohw. ( Hym ., fam. Braconidae), welke haar 
eieren legt in Arfona-rupsen van het tweede stadium (II) ; larve in 
rups III, cocon onder rups IV (met pop, normaal uitgekomen, met 
eieren, larven of poppen van hyperparasieten, of door hyperpara- 
sieten verlaten. Daarnaast kunnen nog diverse andere parasieten 
en hyperparasieten in vrijwel al hun ontwikkelingsstadia worden 
gevonden, doch omdat deze voor de hier volgende beschouwingen 
van minder beteekenis zijn, zullen zij niet afzonderlijk worden ver¬ 
meld. Uit het bovenstaande blijkt voldoende, dat bij bestudeering 
der klapperbladeren vrijwel uitsluitend de imaginale stadia van 
Artona en haar parasieten zich aan onze waarneming onttrekken, 
zoodat wij hier dus veel vollediger gegevens verkrijgen dan bijv. 
bij insecten, die zich in den grond verpoppen, 

De resultaten van het op „Balong” verrichte onderzoek werden 
verwerkt in curven, welke de schommelingen in de populatie-dicht¬ 
heid van Artona , haar parasieten en hyper-parasieten in den loop 
van den tijd weergeven. 
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Het eerste feit, dat bij beschouwing dezer grafieken opvalt, is een 
jaarlijksche schommeling, welke in verband blijkt te staan met den 
regenval. In de laatste maanden van den drogen Oostmoesson is 
Artona als regel zóó zeldzaam, dat vaak bij een geheelen rondgang 
(onderzoek van ruim 6000 bladeren) geen enkel levend exemplaar 
werd gevonden. Na het invallen van de regens stijgt het aantal ge¬ 
durende enkele generaties snel, welke stijging zeer spoedig gevolgd 
wordt door een snelle vermeerdering van enkele parasieten, speciaal 
Apanteles . Tenzij er een haard ontstaat, volgt dan in de tweede 
helft van den Westmoesson een periode met eenige schommelingen, 
waarna de populatie-dichtheid in den volgenden Oostmoesson weer 
terugvalt tot het uiterst lage uitgangsniveau. 

Ofschoon Artona, wat haar voedsel betreft, principieel verschilt 
van de vele insecten, die op periodiek verschijnende planten of plan- 
tendeelen (eenjarige gewassen, jonge scheuten, bloemen en vruch¬ 
ten) leven, vertoont zij dus toch evenals de laatstbedoelde soorten 
een met den regenval verband houdende periodiciteit. Er zijn aan- 
wijzigingen, dat de oorzaak ligt in de wisselende kwaliteit (che¬ 
mische samenstelling) van het blad en o.a. in den invloed daarvan 
op de eiproductie, doch dit dient nog nader onderzocht te worden. 

Een tweede punt van veel belang bleek te zijn : de samenstelling 
van de populatie wat betreft den leeftijd van de verschillende indi¬ 
viduen. Het is een opvallend verschijnsel, dat, wanneer Artona als 
plaag optreedt, de opeenvolgende generaties scherp gescheiden 
zijn : de exemplaren, die men op een bepaald oogenblik aantreft, 
zijn alle nagenoeg even oud en het leeftijdsverschil tusschen de 
oudste en de jongste individuen is als regel niet meer dan ongeveer 
14 dagen (zie ook S i m m o n d s, 1930). 

In de zeer ijle populatie, die zich in het begin van den West¬ 
moesson in sterke mate begint te vermeerderen, bleek dat verschijn¬ 
sel in het algemeen te ontbreken. Op een klein oppervlak vindt men 
dan gewoonlijk een ,,continue populatie”, waarin alle stadia in vrij¬ 
wel gelijke mate vertegenwoordigd zijn. Er is dan nog geen sprake 
van scherp gescheiden generaties. 

In deze continue populatie vindt de parasiet Apanteles, welke 
blijkbaar over een sterk ontwikkeld ,,zoekvermogen” (,,searching 
ability” in de Amerikaansche literatuur) beschikt, zeer gunstige ont- 
wikkelingsvoorwaarden. De ontwikkelingsduur van dezen parasiet is 
nl. slechts 14 dagen, en de uitkomende imagines, welke reeds na 
1 a 2 dagen geslachtsrijp zijn, vinden steeds relatief talrijke rupsen 
in het voor infectie geschikte tweede stadium. Deze parasiet ver¬ 
meerdert zich daardoor aanvankelijk snel, want zij kan twee a drie 
generaties ontwikkelen tegen één van den gastheer. 

Naar uit het onderzoek bleek, heeft de inwerking van den para¬ 
siet op de gastheerpopulatie echter tot gevolg, dat deze haar oor¬ 
spronkelijke continuiteit verliest ; zij wordt als regel niet volledig 
opgeruimd, doch er blijft een gedeelte over, dat uit individuen van 
vrijwel gelijken leeftijd bestaat. Dit gedeelte biedt zoowel aan 
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Apanteles als aan de overige parasieten veel minder gunstige ont- 
wikkelingsvoorwaarden dan een continue populatie, omdat de in- 
fecteerbare stadia slechts eens per ± zes weken in groot aantal aan¬ 
wezig zijn en dan weer gedurende langen tijd ontbreken ; het is dus 
duidelijk, dat een dergelijke discontinue populatie groote neiging tot 
snelle vermeerdering zal vertoonen en dat deze slechts kan worden 
geremd, wanneer op het juiste oogenblik parasieten van elders kun¬ 
nen optreden. 

In groote klappercomplexen, waar zich als regel vele discontinue 
Arfona-concentraties van onderling verschillenden leeftijd ontwik¬ 
kelen, houden deze elkander meestal wel eenigen tijd in evenwicht, 
totdat de klimaatsomstandigheden voor de Arfona-ontwikkeling 
weer minder geschikt worden en het Artona-aantal als gevolg daar¬ 
van weer afneemt. Op theoretische gronden kan men echter ver¬ 
wachten, dat de kans op een definitieve verbreking van het even¬ 
wicht in kleine complexen veel grooter zal zijn ; inderdaad heeft een 
meer dan 20-jarige ervaring ons geleerd, dat de haarden bijna uit¬ 
sluitend op dergelijke plaatsen ontstaan. Toch blijken ook groote 
aanplantingen niet immuun te zijn : wanneer daar haarden ontstaan, 
liggen zij echter practisch altijd aan de randen, hetgeen op grond 
van het bovenstaande ook begrijpelijk is. 

De verschillende omstandigheden, die tot de verbreking van het 
evenwicht en het ontstaan van ,,haarden” kunnen leiden, kunnen 
hier verder onbesproken blijven ; slechts zij nog opgemerkt dat de 
kennis van de hierboven beschreven verschijnselen in de practijk 
van groote waarde is gebleken voor de prognose van de plaag, in 
verband met de te nemen bestrijdingsmaatregelen. 

Voor onze beschouwingen over den wederzijdschen invloed van 
parasiet en gastheer is het belangrijkste punt, dat de parasiet door 
haar activiteit de continue gastheer-populatie omzet in een discon¬ 
tinue, d.w.z. in een populatie met gescheiden generaties, en zoo¬ 
doende haar eigen bestaansvoorwaarden slechter maakt. Vaak gaat 
dit zoo ver, dat de parasiet vrijwel geheel uitgeschakeld wordt : in 
Arfona-populaties van groote dichtheid is Apanteles zelden van 
practische beteekenis. De belangrijkste punten, waarop dit ver¬ 
schijnsel berust, zijn ; 

1°. De specialisatie van den parasiet op een bepaald stadium van 
den gastheer, 

2°. de korte ontwikkelingsduur van den parasiet in vergelijking 
tot die van den gastheer, 

3°. de relatief korte levensduur van de volwassen parasieten, 

4°. de korte levensduur van het imaginale stadium van den gast¬ 
heer, waardoor generatie-scheiding wordt bevorderd. 

We vinden deze combinatie van eigenschappen bij tal van tro¬ 
pische insecten, zoodat te verwachten is, dat de hier beschreven 
verschijnselen niet tot Artona beperkt zijn. Inderdaad veronder¬ 
stelde Schneider (1939) een soortgelijke oorzaak voor de gene¬ 
ratie-scheiding, welke hij op Sumatra waarnam bij Simplicia caenu - 
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salis Fr, Wik.; hij zegt daaromtrent: .. durch die steigernde 

Diskontinuitat werden die Parasiten immer mehr gehemmt. 

Unter Aufgabe der kontinuierlichen Entwicklung durchbricht Sim~ 
plicia die Parasitensicherung und wird dadurch Urheber einer lo¬ 
kalen Kalamitat; die Diskontinuitat ist jedoch zugleich Ausdruck 
sehr intensiver Parasitenwirkung” (l.c. p. 20). 

Diverse bladvretende rupsen, zooals Hidavi irava M o o r e op 
klapper, slakrupsen op klapper, oliepalm, thee en andere gewassen, 
treden soms lokaal en plotseling als plaag op ; ook in deze gevallen 
vindt men dan steeds duidelijk discontinue populaties. Het ligt voor 
de hand te veronderstellen, dat ook bij deze insecten het optreden in 
gescheiden generaties, waardoor zij zich aan den invloed van hun 
natuurlijke vijanden onttrekken, door deze vijanden zelf onder be¬ 
paalde omstandigheden wordt veroorzaakt. 

Veel steun aan deze meening wordt verleend door de waarne¬ 
mingen aan Levuana iridescens B. Baker, een eveneens op klapper- 
blad levende Zygaenide. Gedurende een lange reeks van jaren heeft 
dit insect op de Fiji-eilanden zeer veel schade aangericht. De plaag 
had daar geen natuurlijke vijanden van beteekenis en trad niet in 
gescheiden generaties op. Een ideale toestand voor parasieten met 
korte ontwikkelingsduur dus ! Toen dan ook de Artona-parasiet 
Ptychomyïa remota Aldr. uit Malakka op Fiji werd ingevoerd, ver¬ 
meerderde deze Tachinide zich met fantastische snelheid en had 
spoedig de plaag volledig bedwongen (Tothill, Taylor and 
Paine). Later trad Levuana in kleine geïsoleerde complexen 
nog wel eens in aantal op, doch in die gevallen waren de generaties 
steeds scherp gescheiden (mondelinge mededeeling van H. W. 
S i m m o n d s). 

Een zeer fraai voorbeeld van doelbewust gebruik van de kennis 
der eigenschappen van parasiet en gastheer is gegeven door 
Taylor bij de biologische bestrijding van den in klapperblad 
mineerenden kever Promecotheca reichei Baly in de Fiji-eilanden. 
Bij dit insect werd volgens Taylor de generatie-scheiding ver¬ 
oorzaakt door het optreden van de mijt Pediculoides ventticosus 
Newp. De lokale parasiet, een op een bepaald stadium van den gast¬ 
heer gespecialiseerd Hymenopteron, werd hierdoor onwerkzaam ge¬ 
maakt. Op Java werd echter een parasiet van een verwante Prome- 
cot/zeca-soort gevonden ( Plemotropis parvulus Ferr.), welke haar 
eieren zoowel in de mijngangen met larven, als in die met poppen 
van den gastheer afzet, en welke zich in deze beide stadia goed ont¬ 
wikkelt. Hierbij was de korte ontwikkelingsduur geen bezwaar meer, 
integendeel : de parasiet produceerde eenige generaties tegen één 
van den gastheer. Na invoer van Pleurotropis in Fiji was deze 
parasiet dan ook in staat de plaag spoedig op afdoende wijze te 
onderdrukken. 

Zonder zich duidelijk uit te laten over de oorzaken van het ont¬ 
staan van gescheiden generaties bij verschillende gambir-insecten, 
heeft ook Sc h n e i d e r (1940) er op gewezen, dat een dergelijke 
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discontinuïteit den invloed van gespecialiseerde parasieten met korte 
ontwikkelingsduur zeer vermindert. Bij een continue populatie van 
Oreta carnea Butl. vond hij tot 70 % der eieren geparasiteerd door 
Telenomus ; waren de generaties scherp gescheiden, dan was hoog¬ 
stens 2—5 % der eieren geparasiteerd. 

Terwijl in de hierboven beschreven gevallen de generatie-schei- 
ding met meer of minder zekerheid aan het optreden van parasieten 
kan worden toegeschreven, zijn er ook gevallen, waarbij de oor¬ 
zaken elders liggen. Het is van belang, deze eveneens te beschou¬ 
wen in het licht van onze huidige kennis omtrent de verhouding 
tusschen gastheer en parasiet. 

Ik wijs hier bijv. op den door van der Goot uitvoerig be¬ 
studeerden witten rijstboorder (Scirpophaga innotata Walk.), waar¬ 
van de rupsen den drogen tijd in de na den padi-oogst achterge¬ 
bleven rijststoppels doorbrengen in een diapause-toestand, den zg. 
rijpingsslaap. De eerste flinke regenbui na den drogen tijd geeft 
den prikkel tot verdere ontwikkeling, en na eenige weken komen 
dan vrijwel gelijktijdig de zg. stoppelvlinders uit. Hier treedt de 
generatiescheiding dus op als gevolg van andere uitwendige om¬ 
standigheden. Zij heeft echter natuurlijk denzelfden ongunstigen 
invloed op de parasieten als in de boven beschreven gevallen. De 
voornaamste boordervijanden zijn eiparasieten met een zeer korten 
ontwikkelingsduur. Het is zeker geen toevallige omstandigheid, dat 
deze parasieten bij den witten rijstboorder van weinig beteekenis 
zijn, terwijl zij bij den gelen rijstboorder (Schoenobius bipunctiler 
Walk.), welke geen rijpingsslaap heeft en meestal in continue po¬ 
pulaties optreedt, als regel zeer hooge parasiteeringspercentages 
bereiken. 

Zonder twijfel kunnen meer van dergelijke voorbeelden gevon¬ 
den worden. Ook zouden we nog kunnen wijzen op den mogelijken 
invloed van cultuurmaatregelen, bestrijdingsmethoden etc. op de 
generatiescheiding van bepaalde insecten, doch dit zou hier te ver 
voeren. Met het bovenstaande meen ik voldoende te hebben aan¬ 
getoond, dat het verschijnsel van de generatie-scheiding bij tropi¬ 
sche insecten, dat tot nu toe nog te weinig in zijn geheelen omvang 
werd belicht, bij verdere onderzoekingen op dit gebied de volle 
aandacht verdient. 
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